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Introduction et historique

On a remarqué depuis longtemps sur les jugales inférieures — lactéales ou définitives
— dEquidés la présence d'une colonnette isolée (fréquente chez les formes tridactyles)
ou dun simple pli démail antéro-externe. A la suite dArambourg (1959, p. 86) ce
pli sera désigné sous le nom de protostylide.

RUTIMEYER (1863, fig. 35 et 42) semble avoir été le premier & observer un proto-
stylide chez Equus; dans son travail sur [E. fossilis d Auvergne il le figure sur une Dy
et une Py et discute de sa nature. ForsyrH Major (1880, pl. VII) confirme ses
observations et figure a son tour quelques dents, dont deux Ps, dE. stenonis portant
un protostlide. BOULE et THEVENIN (1920, p. 127) notens sa présence ,a peu prés
constante® sur les trois prémolaires et la M; dE. insulatus de Tarija, Bolivie, et
signalent que ,ce repli serait, daprés Branco, caractéristique dE. andium®. VAN
Hokeren (1932, fig. 5 & 12) a observé un pli protostylide sur la P3 et un protostylide
isolé sur la Py dun Zébre adulte — E. burchelli wahlbergi et des plis sur les Dy et Dy
dune forme fossile dAfrique du Sud, de deux E. zebra, dun E. b. wablbergi et dun
Ane actuel. Il n’a pas vu de structure semblable sur les jugales de 9 E. caballus
adultes et dun jeune qu’il a pu examiner. D’aprés lui, la présence de ce pli chez les
Zebres et, 2 un moindre degré, chez les Anes et son absence chez les Chevaux suffit 2
les séparer en deux lignées génériquement distinctes, dérivant de deux Hipparions
diftérents. Les données de PeriT (1939, fig. 117, 124 et 125), de Mac Grew (1944,
p. 61) et de GroMovaA (1949, 2e partie, p. 109) limitent la portée des observations
de Van Hokeren: le protostylide peut étre présent chez les vrais Chevaut, absent
chez les Anes. Par ailleurs STIRTON (1942) souligne que les Hipparions ne sont pas
seuls & porter des protostylides, ceux-ci sont fréquents chez Pliohippus que cet auteur
met 2 lorigine du genre Equus. GaziN (1936, p. 305 et fig. 22) décrit des protosty-
lides sur les D3 et Dy de Plesippus shoshonensis; pour Mac GREw (1944, p. 44) le
protostylide des lactéales figure parmi les caractéres justifiant [identification de
Plesippus avec E. stenonis et les Zebres, tous devant étre regroupés dans le genre
Hippotigris. D’aprés QuiNN (1955) le genre Hippotigris, différencié deés le Miocéne,
présenterait des protostylides (ForsTEN 1975 = Pliohippus). Cependant, la méme
structure serait également visible chez les genres Callipus, Astrobippus, Eobippus et
elle manifesterait toujours la méme tendance a la disparition. On ne saurait donc
Tutiliser comme critére générique (QuUINN 1957, p. 11).

Ainsi le protostylide a été investi plus dune fois dune valeur systématique ou
phylétique alors méme qu’il restait assez mal connu: la littérature présente certaines
contradictions quant & sa présence ou son absence chez les Anes et les Chevaux. De
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plus les auteurs notent rarement la position de la dent qui porte le protostylide —
position qui a son importance comme on le verra plus loin.

Le présent travail apporte quelques précisions et quelques données nouvelles sur
le protostylide. Celui-ci est fréquent et bien développé sur les Ps et Do dun Zébre
actuel: E. grevyi (fig. 1 et 2). Cette particularité passée inapercue jusqu’a présent a
incité & la recherche de structures semblables sur dautres dents et chez dautres
espéces actuelles et fossiles.
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Fig. 1—6. Faces occlusales de jugales inférieures droites d’Equus actuels; P = protostylide.
1: P2 dEquus grevyi — 2: D» dE. grevyi — 3: D, dE. przewalskii — 4: D) dE. hemionus

kbur — 5: Py dE. zebra — 6: D3 dE. burchelli

Méthods d’étude

Létude porte sur toutes les jugales inférieures lactéales et définitives sauf la Ms ou le pro-
tostylide est trés rare. Lorsque les deux rangées dentaires dun individu étaient présentes,
seules les dents dun seul c6té ont été considérées.

Pour les espéces actuelles toutes les observations ont été faites sur le matériel original
sauf de rares exceptions qui seront signalées. Une partie des dents fossiles n’a été examinée
que sur des figurations. Le détail du matériel actuel et fossile sera donné dans les chapitres
correspondants.

Le protostylide ne présente pas dans tous les cas un développement semblable. Sur les
D: ou P2, on observe parfois une vague ondulation de I’émail (ﬁ<y 3) ou une angulation de
la paroi i e A protoconide (fig. 4); ni Tune ni lautre n’ont été prlses en consuie-
ration. En revanche, chaque pointe aigué formée par un pli d’émail méme minime a été
comptée. Sur les autres jugales la difficulté est moindre car le protostylide se présente en
général comme une boucle démail bien nette (fig. 5 et 6). On a cherché & augmenter la
fiabilité des résultats en revoyant plusieurs fois les mémes pi¢ces afin dassimiler et de mieux
conserver les mémes critéres de comptage.

Formes actuelles

Nomenclature

Le classement et la nomenclature adoptés ici n’impliquent aucune prise de position
sur la systémarique des Equidés. Pour des raisons de commodité les différentes
especes dEquus actuels ont été classées en 6 groupes: E. grevyi, E. zebra, E. burchelli,
E. asinus, Hémiones et E. przewalskii.

La nomenclature des Zébres a été détaillée dans un article précédent (EISENMANN
et DE Giurr 1974); les trois groupes — E. grevyi, E. zebra et E. burchelli sont con-
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servés ici. Les résultats du présent travail n’ont pas justifié la séparation initiale des
E. burchelli en formes septentrionales et méridionales. E. quagga n’est pas inclus
dans [étude.

A la suite de GrROVEs et Mazak (1967) on peut distinguer trois especes d’Anes
sauvages: africanus, avec les sous-espéces nominale et somaliensis; hemionus, avec
les sous-espéces nominale (Mongolie Nord), luteus (Mongolie Sud), khur (Inde),
kulan (région trans-caspienne), onager (Iran), hemippus (Syrie); kiang avec les sous-
espéces nominale (Ladakh), holderei (Tibet oriental) et polyodon (Sikkim). Dans
Iétude actuelle des espéces kiang et hemionus ont été d’abord traitées séparément;
toutefois les petites différences observées dans la fréquence du protostylide ne
justifient pas ici une telle séparation: les deux espéces sont réunies dans le groupe
»sHémiones“. Les spécimens d'Anes sauvages d'Afrique sont trés rares. Le groupe
E. asinus étudié ici comprend donc aussi les Anes domestiques.

Aucun cheval domestique n’a été inclus dans [étude. Cependant le groupe
E. przewalskii comprend un hybride de Cheval domestique et de Cheval de Prje-
walski.

Matériel

Les animaux examinés proviennent des collections énumérées dans un article précédent

(E1seNMANN et DE Gruer 1974, p. 512 et 513) et des collections suivantes:

En France: Lyon, Musée Guimet.

En Suisse: Bale, Naturhistorisches Museum; Berne, Naturhistorisches Museum; Ziirich, Zoo-
logisches Museum der Universitit,

République Fédérale Allemande: Francfort, Naturmuseum und Forschungsinstitut Sencken-
berg; Hamburg, Zool. Institut und Zool. Museum; Kiel, Institur fiir Haustierkunde;
Miinich, Zool. Sammlung des Bayerischen Staates; Stuttgart, Staatliches Museum fiir Na-
turkunde.

République Démocratique Allemande: Berlin, Zool. Museum der Humboldt Universitit.

Kenya, Nairobi: National Museums of Kenya.

Le nombre dindividus dans chaque groupe se trouve dans le Tableau 1 (n de D2 = nombre
des animaux immatures; n de P2 = nombre dadultes). Des précisions sur [ige des individus
sont données dans [étude des différents groupes et les commentaires généraux.

Le matériel actuel se compose de 2370 dents.

Résultats
Le Tableau 1 résume les observations.
Tablean 1
Fréquence du protostylide sur les jugales inférieures des Equus actuels
D2 DsDs P2 P3Py [ MiMe
g5 | E ¢ | E § _|E 5 .| E 5 .
< &4 | S & F | =S & °F | < &5 | <8 & F
a = a k=i = =] o = = a
E. grevyi 16 14 87 33 11 33 65 51 78 97 5 5 s 2 2
E. zebra 10t 1 10 22t15 68 50 O O 101 37 37 105110 9
E. burchelli 31 17 55 67 31 46 175 30 17 342 57 17 367 41 11
E. asz:nus 112 0 0 252 7 28 43 2 4 85 4 4 88 4 4
Hémiones 22 0 0O 42 26 62 60 O O 120 22 18 148 7 5
E. przewalskii 12 0 0 28 3 10 19 2 10 41 2 5 41 2 5
n dents = nombre de dents observées; n prot. = nombre de protostylides; %0 = pour-
centage de protostylides.
'y compris deux individus figurés par Van Hoeren (1932, fig. 9 et 10) — 2y compris
un individu figuré ibidem (fg. 12) — 3y compris une dent figurée par PeTrT (1939,
fig. 117).
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Etude des différents groupes
E. grevyi

Cette espéce se distingue de toutes les autres par la grande fréquence du protostylide
sur les Py et Do (fig. 1 et 2) indépendamment de leur degré dusure. Le développement
de ce pli est également remarquable: il peut atteindre prés de 4 mm dans sa plus
grande longueur occlusale. Sur les Dy et Dy le protostylide est absent avant un an,
fréquent aprés. Il est rare sur les Pg et Py, exceptionnel sur les Mj et M.

E. zebra

Le protostylide est absent sur les Py quel que soit leur stade dusure, rare et peu
développé sur les Dy ot il n’a été rencontré que chez un animal igé de moins dun
an. Sur les Dy et Dy il est constant aprés la fin de la premiére année et peut
apparaitre avant (3 dents sur 10). Le degré d'usure ne semble pas jouer un r6le dans
la relative fréquence du protostylide sur les P3 et Py (fig. 5) ni dans sa rareté sur
les M1 et Mg

E. burchelli

Sur les Dy le protostylide est constant chez les nouveau-nés; sa fréquence diminue par
la suite mais il peut encore se voir chez des animaux de plus de deux ans (2 cas
sur 7). Sur les Py il est présent surtout avant 5 ans. Sur les D3 et Dy (fig. 6) il est
absent avant un an, presque constant apreés (31 cas sur 43). Sur les autres jugales il
est surtout présent apres [Age de 10 ans.

E. asinus

Le protostylide est absent sur les Dy, rare sur les Py (2 animaux 4gés de moins de
4 ans). Sur les Dg et Dy il est fréquent aprés un an (7 cas sur 13). Sur les Pg Py et
les Mj My il est rare et se voit surtout chez les animaux jeunes (moins de 5 ans).

Hémiones

Il n’y a de protostylide ni sur les Py ni sur les Dy mais sur ces derniéres la paroi
vestibulaire du protoconide peut former un angle droit a la place du protostylide
(fig. 4). Celui-ci est fréquent sur les Dy et Dj. Les résultats concernant les lactéales
sont incomplets du fait de labsence de sujets de moins de un an dans le lot étudié.
Sur les Py et P4 le protostylide se rencontre surtout aprés 10 ans. Il est absent sur
les M; et My dE. kiang, présent dans 9 %/ des dents dE. hemionus. On peut lobser-
ver alors aussi bien chez des animaux trés jeunes que trés agés.

E. przewalskii

Les D> n’ont pas de protostylide mais la paroi vestibulaire du protoconide y forme
souvent un angle comme chez certains Hémiones et peut présenter une légére on-
dulation de lémail (fig. 3). Sur les Py le protostylide a été rencontré chez 2 des
3 individus 4gés de moins de 5 ans. Il est rare sur les D3 et Dy, méme aprés un an.
11 est également rare sur les autres jugales o on ne [a rencontré qu’apres 10 ans.

Commentaires généraux

Trois éléments influencent la fréquence du protostylide: la position de la dent dans
la rangée dentaire, son degré dusure et son appartenance spécifique. Il peut étre
difficile de déméler le role respectif de ces trois facteurs.
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Le degré dusure des dents intervient de facon différente suivant les dents con-
sidérées. Sur les Dy le protostylide, quand il existe, apparait dés la naissance; sur une
série lactéale dE. burchelli (MNHN, laboratoire d Anatomie comparée, n° 1957—72)
extraite de la mandibule on peut le voir sous forme d'une créte qui va en s’atténuant
du haut vers le bas de la couronne. A un stade dusure avancée la Dy n’aurait pas
présenté de protostylide. Cet effacement progressif est confirmé par la fréquence
décroissante du protostylide entre la naissance et [dge de trois ans (fig. 7). Au
contraire sur les Dy et Dy, le protostylide est surtout fréquent apres [dge d'un an.
Sur une série lactéale dE. grevyi (méme collection, n°® 1964—223), on le voit devenir
plus fort et mieux individualisé vers la base de la couronne. Il persiste jusqu'aux
stades d’usure extréme précédant la chute et le remplacement des dents chez des
animaux 4gés de 3 ans 1/2 environ. Sur les Ps le protostylide est plus fréquent
avant 5 ans; sur les autres jugales il se rencontre surtout apres 10 ans. Schémati-
quement Jusure efface le protostylide des Dg et Py alors qu’elle le fait apparaitre
sur les dents postérieures.

Chez ces derniéres, le rdle de la position de la dent est manifeste. Le protostylide
est toujours plus fréquent sur les Dy et Dy que sur les Py et Py; il n’est jamais plus
fréquent sur les My et My que sur les P3 et Py (fig. 8).
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| [\ —~.— E. Zebra
S0 I
| I Y oo E. Burchelli
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Fig. 7. Diminution de la frequence du
protostylide sur les D2 des Zebres (E. = — / : : 2
grevyi, E. burchelli, E. zebra) entre la G2 P2 0302 P3fa MMy
naissance et I’Age de trois ans. Colon-
nes blanches = nombre total de D2; Fig. 8. Pourcentage de protostylides sur les
colonnes hachurées = nombre de D: diverses dents dEquus actuels igés de plus
avec protostylide dun an

Dans certains cas [appartenance spécifique et la position de la dent déterminent
la fréquence du protostylide indépendamment du stade dusure. Ainsi les Py des
Hémiones n’ont jamais de protostylide quel que soit [4ge des animaux examinés,
les Py des E. grevyi en ont presque toujours.

Conclusions

La figure 8 représente pour chaque groupe dEquus le pourcentage de protostylides
sur les différentes dents. Pour réduire [influence de [ige, particuliérement forte au
niveau des lactéales, les pourcentages ont été calculés ici chez des animaux 4gés de
plus de un an uniquement. La figure montre le parallélisme des courbes représentant
E. zebra, E. asinus et Hémiones ainsi que la place particuliére occupée par E. grevyi.
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Toutes ces observations demandent & étre confirmées; en particulier les Hémiones
immatures, les Anes et les Chevaux sont trop peu nombreux. A Theure actuelle les
résultats pratiques de ce travail se résument de la fagon suivante:

1. la présence dun protostylide sur une Ps exclut son appartenance & un E. zebra,

un E. kiang ou a un E. hemionus;

un protostylide fortement développé sur une Py ou une Dz évoque un E. grevyi;

3. un protostylide sur une P> ou une Dy usée indique un E. grevyi ou, moins pro-
bablement, un E. burchelli;

4. les protostylide des D3 Dy, P3 Py et M; Mz n’ont aucune valeur diagnostige si
on ne dispose pas dun nombre élevé de dents;

5. aucune des dents observées ne porte de colonnette isolée; le cas signalé et figuré

par VAN HoEPEN demeure donc unique (1932, fig. 7).

o

Formes fossiles

Les Equus fossiles examinés proviennent de gisements africains, européens, asiatiques
et sud-américains. Toutes les formes érudiées appartiennent au Pléistocéne inférieur
ou moyen a [exception de E. santa-elenae du Pléistocéne supérieur (HOFFSTETTER
1952, p. 288). Aucune forme «caballine» — suivant la terminologie dHorwooD
(1937) — n’a été étudiée.

Tous les spécimens africains ont été examinés sur le matériel original ainsi que la
majorité des piéces dautres provenances. Le reste des observations a été fait sur
diverses figurations dont les références sont données.

Le matériel se compose de plus de 1530 jugales inférieures.

Afrique

Les dents érudiées proviennent dAfrique du Nord (Ain Boucherit, Ain Hanech,
Ternifine) et dAfrique orientale (Omo, Koobi Fora). Pour [Afrique du Nord, E. nx-
midicus (Ain Boucherit) et E. tabeti (Ain Hanech) ont fait [objet dune révision et
d’une description par ARAMBOURG (1970). E. mauritanicus (Ternifine) est en cours
détude. Lensemble du matériel est conservé a [Institut de Paléontologie du Muséum
national dHistoire naturelle (MNHN) & Paris. Pour la vallée de [Omo, seul le
matériel récolté par les missions francaises a été étudié. Il est provisoirement a
[Insticut de Paléontologie et s’est enrichi dune dizaine de dents depuis [étude préli-
minaire qui en a été faite (EISENMANN, sous presse). Le matériel de Koobi Fora se
trouve aux National Museums of Kenya, 4 Nairobi et a fait aussi ’objet d’une note
préliminaire sous presse.

Les observations sont groupées dans le Tableau 2.

Malgré le nombre insuffisant de Dy il faut remarquer que:

1. chez les Equns nord-africains le protostylide ne se voit que sur les Ds vierges ou
trés peu usées et qu’il y reste rare et peu développé;

2. la seule Dy dAfrique orientale examinée porte un protostylide net et provient dun
animal 4gé de plus dun an.

Par analogie avec les Zébres actuels d’Afrique orientale et notamment E. grevyi,
on pourrait s’attendre a rencontrer de nombreux protostylides sur les P2 de ’Omo et
de Koobi Fora. Bien qu’insuffisant, le matériel étudié montre que tel n’est pas le cas:
le protostylide n’est certainement pas fréquent, méme sur des dents peu usées. A Ter-
nifine et Ain Hanech les Py sont suffisamment nombreuses pour que [absence de proto-
stylide soit considérée comme significative. Les D3 et Dy de I’Ain Boucherit sons trés
peu usées et [absence de protostylide n’est pas significative. Si on ne considére que
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Tablean 2

Fréquence du protostylide sur les jugales inférieures d’Equus provenant de quelques
gisements africains

De DsDs P2 P3Py MiM:
2 ogr e c s e
2 & | 2 & F |3 & F| 8 &5 |3 & =

=] = o = = =} =1 = 1~ =1

Ain Boucherit 1 0 3 0 2 0 2 1 7 1
Ain Hanech 6 1 20 4 20 59 0 0O 145 5 5 157 0 0
Ternifine 3 01 29 6 21 34 0 0 99 13 13 102 8 8

Omo 2 0 8 1 8 2
Koobi Fora 1 1 1 1 8§ 0 24 4 17 15 2 13

Mémes abréviations que dans le Tableau 1. Les pourcentages n’ont été calculés que
lorsque n dents était supérieur a 10.

les animaux Agés de plus de un an, 44%0 des D3Dy dAin Hanech ont des proto-
stylides et leur développement est faible; & Ternifine au contraire les protostylides
sont trés marqués et présents dans 75%o des cas. Pour les dents définitives posté-
rieures, les protostylides sont plus fréquents & Ternifine qu’a ’Ain Hanech. Ils sem-
bleut assez fréquents en Afrique orientale mais le matériel en est bien pauvre.

Europe

Létude des Equus primitifs européens est rendue difficile par le peu de gisements
ou on trouve en abondance les restes dune seule espéce. Seuls Saint-Vallier (VIRET
1954) et La Puebla de Valverde (GAUTIER et HEiNTZ 1974) repondent aux deux
conditions encore que les dents y soient relativement rares. Ces deux gisements peu-
vent servir de référence dans [évaluation de la variation intraspécifique — évaluation
indispensable lorsque la taille est le seul critére distinctif de deux espéces. Tel est le
cas des deux espéces étudiées ici — E. bressanus et E. stenonis.

E. bressanus (VIRET 1954) a été défini sur le matériel de Chagny étudié par
DEerLaronD et DEPERET (1894). En tenant compte des variations observées a Saint-
Vallier et La Puebla, les os des membres de Chagny sont si grands que seules quel-
ques pieces de Senéze, Pardines, Kislang et Livenzovka peuvent étre attribuées a la
méme espece. Mais ces quatre gisements renferment aussi des restes dautres especes,
contemporaines ou non, et lattribution des dents & E. bressanus ou a un grand
E. stenonis peut étre problématique: les différences de taille sont moins fortes pour
les dents que pour les os des membres et sont en outre influencées par ’'usure. On suivra
donc KrETZOI (1954 p. 252) en n’attribuant a E. bressanus que les grandes dents
accompagnées de métapodes compatibles avec cette détermination. Dans ces condi-
tions, la dentition inférieure dE. bressanus est connue par une P3 ou Py de Chagny
(DeLaroND et DEPERET 1894, pl. XII fig. 2), une série immature (environ 2 ans) de
Seneze (Hopwoop 1937, pl. II fig. 1) et les dents étudiées par Baicusueva (1971).
D’aprés ce matériel (Tableau 3), E. bressanus ne présentait pas de protostylide sur
les Py ni sur les Da.

Entre E. bressanus s. str. et les E. stenonis de Saint-Vallier et La Puebla, se placent
des formes de grande taille que les auteurs ont souvent rapportées ou mises en syno-
nymie avec E. bressanus. On examinera briévement les gisements ou les jugales infé-
rieures sont connues.

s
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Tablean 3
Fréquence du protostylide sur les ugales inférieures de quelques Equus européens
fossiles

D DsDs 18} PsPa MiM:
g8 _| E ¢ | E &8 .8 & | & &
€ B = | ZRE SRS Sl S

= = = = o = = 1~ = o
E. bressanus 1 0 2 2 5 0 11 1 9 12 2 17
Grands E. sten. 1 1 4 0 4 3 21 1 5 24 0 0
E. sten. Italie 6 1 11 8 73 9 1 18 3 17 17 0 0
Saint Vallier 24 1 4 4 1 2 12 0 O 2 2 8 27 1 4
La Puebla 13 0 0 23 1 4 4 0 16 0 O 13 0 O
Senéze 201 5 29 11 38 28 1 4 56 12 21 67 3 4
E. sten. = Equus stenonis; les autres abréviations sont comme dans le Tableau 1. Les

pourcentages n’ont été calculés que pour n dents supérieur a 10.

France

De Rocaneyra (EiseNMANN et BRUNET 1973, fig. la et b), une Py et une M; n’ont
pas de protostylide.

De Pardines (Musée dHistoire naturelle de Bile), & c6té dun fragment domoplate
et de trois premiéres phalanges dE. bressanus on trouve quelques piéces un peu trop
grandes pour les grands E. stenonis de Saint-Vallier et La Puebla. Parmi celles-ci une
série lactéale inférieure d’environ un an dont la Ds porte un protostylide bien
développé.

De la «Montagne de Perrier» (Horwoop 1937, p. 904, pl. I fig. 5) il existe une
rangée un peu plus grande que le plus grand spécimen de Saint Vallier sans proto-
stylide net et trois Mt III de la taille des grands Saint Vallier.

Horwoop (1937, pl. II fig. 3) signale quelques restes du Bac de Saint Yvoine.
Une dent dun Eguus indéterminé (Mg ou Ms) ne porte pas de protostylide.

D’Arc en Barrois (Bruet 1932, pl. I fig. 2 et 3) il y a deux jugales dont une
M; ou My sans protostylide.

Du sommet du Pech Merle (PraT 1968, p. 182, fig. 28—4) une prémolaire infé-
rieure n’a pas de protostylide.

A Ceyssaguet les os des membres beaucoup plus petits que ceux dE. bressanus
et plus grands que ceux de Saint Vallier et La Puebla sont accompagnés de quelques
lactéales et définitives inférieures. Les deux Dg et Dy (un an environ) et les deux
M; ou Ms n’ont pas de protostylide (Institut de Paléontologie, MNHN).

Italie

ForsyTH Major (1880, pl. VII fig. 22 et 24) a figuré une série compléte provenant
de Bucine et une série prémolaire de Butri. Les prémolaires de Bucine sont plus
longues que celles de Butri mais la différence pourrait s’expliquer par la plus faible
usure des premiéres. Sur les deux Py le protostylide est présent. Le gisement de Bu-
cine serait dige cromérien (AzzaRoLI 1965, p. 5).
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Roumanie

BorLomEY (1965) a briévement décrit une grande forme sténonienne des gisements
de Bugiulesti. Les jugales inférieures n’ont pas de protostylides, autant qu’on puisse
en juger daprées la figuration.

URSS

Quatre gisement des bords de la Mer dAzov ont fourni des restes de grands Equus
étudiés par Gromova (1949, t. I). Comme [a fait remarquer PraT (1968, p. 187)
les métapodes de Khopry, Psekoups et Morskaia sont graciles. Ils se distinguent
par 1a de ceux dE. bressanus s. str. dont ils ont a4 peu prés la longueur Les P3Py
et MiMz de Khopry et Morskaia ﬁgurees par Gromova (fig. 5) n’ont pas de proto-
stylide. De la Volovaia Balka provient un Mt III & peine plus long que les maxi-
mums de Saint Vallier et La Puebla; sa largeur est inconnue. Une série de prémo-
laires du méme gisement présente un fort protostylide sur la Pa.

Allemagne

Des restes de la taille des grands Equus de Saint Vallier ont été trouvés a Erpfingen.
Une des jugales scides a différentes hauteurs montre [apparition dun protostylide
prés des racines (LEHMANN 1957, fig. 23).

Angleterre

Des Crags dAngleterre Horwoobp figure trois P3 ou Py et cing M; ou My, toutes
sans protostylide (1937, pl. II fig. 2—10 et 13).

Pays-Bas

RaveN (1935) a décrit de Tegelen un Mc III dont les proportions approchent celles
des piéces de Khopry et Morskaia. La My ou My figurée (1935, fig. 1 et 2) ne porte
pas de protostylide.

Toutes ces observations sont groupées sur le Tableau 3 & la ligne «Grands E. ste-
nonis».

Il reste maintenant & examiner les E. stenonis de taille égale ou inférieure a ceux
de Saint Vallier ou La Puebla. E. stenonis a été décrit sur un crine provenant de
Terranova (Azzarorr 1965). La mandibule du type ne porte pas de protostylide
mais ForsyTH MAjor a figuré des dents du méme gisement dont une D2 et une Pz
qui en portent un (1880, pl. VII fig. 17 et 31). Ces dents, comme toutes celles dont
ForsyrH Major donne les mesures (1880, p. 138) pourraient appartenir a une
espéce plus petite que le type. D’aprés De Gruur (1972, p. 136) un Eqguus trés peu
différent du type se rencontre dans les gisements dOlivola et Matassino. On y a
trouvé des métapodes en moyenne plus grands que ceux de Saint Vallier et La Puebla
alors que les rangées inférieures dOlivola n’atteignent pas les maximums de ces deux
gisements et que le type de Terranova est plus petit que le plus petit Saint Vallier.
Quoi qu’il en soit, un léger protostylide n’est visible que sur une P3 dOlivola (DE
GruLr 1972, pl. 111 fig. 40). Une autre série rapportée 2 I'E. stenonis type est figurée
par AzzaroLr (1965, pl. V) du gisement de Il Tasso. ForsyrH MAJOR a également
figure (1880, pl. VII) d’autres pices du Val d’Arno et du Val d’Era. L’ensemble des
observations est groupé sur le Tableau 3 4 la ligne E. stenonis italiens.

Les spécimens de Saint Vallier sont conservés 2 Lyon (Musée Guimet et collections
du Département des Sciences de la Terre de [Université), a Ziirich (Paldontologisches
Institut der Universitit) et & Bile (Naturhistorisches Museum). Ceux de La Puebla
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de Valverde font partie des collections de IInstitut de Paléontologie du MNHN 2
Paris. Ceux de Senéze se trouvent dans les mémes collections de Lyon, Bile et Paris.
Les observations concernant ces gisements sont données sur le Tableau 3.

Commentaires

La classification utilisée jusqu’ici repose sur les dimensions des fossiles. Suivant cette
classification, le protostylide est absent sur les Py et Dy dE. bressanus, fréquent sur
les mémes dents des grands stenmonis et rare chez les autres. Si on considere Iage
relatif supposé des gisements, le protostylide semblerait absent sur les Py des formes
les plus anciennes; il apparait sur les Dy plus t6t que sur le Po. Mais la Naleur de ces
observations est trés diminuée par la pauvreté du matériel.

Sur les D3 et Dy, les différences de fréquence du protostylide sont expliquées par
la composition du matériel: les lactéales de Saint Vallier et La Puebla sont peu
usées, celles de Senéze et des gisements italiens beaucoup plus. Pour les autres jugales,
les différences sont relativement faibles.

Asie

En URSS une espece de tres forte taille, E. verae, a été décrite dans la Kolyma par
SHER (1971, fig. 25 et pl. III). Les Mt III sont proches de ceux de Psekoups et
Khopry; des Mc III, relativement courts et trapus représentent peut-étre une autre
espéce. Parmi les dents inférieures une Py jeune porte un protostylide.

Dans le Nord de la Chine, 2 Nihowan, TEiLHARD DE CHARDIN et PIVETEAU ont
décrit en 1930 une espéce de grande taille 3 affinités sténoniennes: E. sanmeniensis.
Par la suite la plupart des Eqmts trouves en Chine du Nord — bien que de taille
generalement plus faible — ont été rapportés A cette espece. ZDANSKY (1935, p. 45)
émet quelques réserves sur latcribution des restes de Choukoutien & E. sanmeniensis
et introduit un cf. dans sa propre détermination des Equus de Chihli, Honan, Shansi
et Shantung. A c6té dE. sanmeniensis une autre espéce de taille plus faible et
depourvue de cornets sur les incisives inférieures — E. teilbardi (EISENMANN 1975) est
présente & Nihowan. Il est p0551ble qu’une partie du matériel de la reglon lui revienne
et que les Eguus de certaines localités de Choukoutien appartiennent a dautres
espéces plus évoluées. Les espéces sanmeniensis, cf. sanmeniensis et teilbardi ont en
commun la pénétration du sillon vestibulaire des molaires & lintérieur du pédicule
de la double boucle, ce qui les distingue des Equus de la Chine du Sud et de [Inde.
Les piéces de Nihowan conservées A IInstitut de Paléontologie du MNHN ont été
examinées ainsi que les figures de TEILHARD DE CHARDIN et PIVETEAU. On a aussi
utilisé les données de Zpansky (1928, pl. IX fig. 7 et 8 et 1935, pl. II fig. 4 et 5,
pl. 'V fig. 10, 11 et 12, texte p. 33), TeitHaRD (1936, fig. 18 et 1940, fig. 47) et
Cuow (1957, fig. 1 et 2). A Nihowan le protostylide est trés développé sur la P
a peine usée d’un fragment de mandibule dE. sanmeniensis mais absent sur celles
des trois autres dentitions moyennement ou trés usées qu'on peut lui attribuer. Il
est présent sur presque toutes les Ps—Mp usées. E. teilhardi n’a pas de protostylide sur
les P2 mais sur la plupart des autres jugales quand elles sont usées. La Dy de la
série de Nihowan d'E. sanmeniensis est endommagée mais une série de méme longueur
(Choukoutien 9) porte un fort protostylide (TEiLHARD 1936, fig. 18). Une série de
taille plus faible (Pekin 18) n’en présente pas. Le protostylide est absent sur les Py
et Dy figurées et citées par ZDANSKY (1935), rare sur les autres dents.

Dans le Sud de la Chine, CoLBERT en 1940 a décrit E. yunnanensis des couches
de Ma-kai qui seraient de méme 4ge que celles de Nihowan. PEr (1961) a fait une
révision de Pespéce A partir de nouvelles récoltes & Ma-Kai et dans les grottes de
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Kwangsi et conclut & un 4ge pléistocéne inférieur pour ces faunes. Du nouveau
matériel a été décrit par Liu et You (1974). E. yunnanensis se distingue des espéces
septentrionales par la non pénétration du sillon vestibulaire des molaires. Les illu-
strations de PEI (1961, pl. I fig. 2, 4 et 9) et de Liu et You (1974, fig. 2) ont été
utilisées. En Inde, les espéces sivalensis, namadicus et paleonus ont été figurées par
FaLcoNER et CAUTLEY (1849, pl. 81 & 85). Lespéce cantleyi a été définie par Hor-
wooD (1937, p. 908) sur une de ces séries mandibulaires. Toutes ces espéces ont en
commun [absence de pénétration du sillon vestibulaire des molaires. Cette disposition
est habituelle chez les Anes, les Hémiones et, 2 un moindre degré, chez les Chevaux
mais exceptionnelle chez les Zébres. On la trouve aussi chez E. yunnanensis mais non
chez les espéces du Nord de la Chine. QOutre les figures de FALCONER et CAUTLEY, on
a examiné celles de CoLBERT (1935, fig. 71) et LYDEKKER (1882, pl. XII fig. 5). Chez
E. yunnanensis et les espéces indiennes il n’y a pas de protostylide sur les Py et Dy,
ils sont rares sur les autres dents.

Commentaires

Sous réserve de confirmation par un matériel plus riche, deux remarques peuvent

étre faites:

1. Le protostylide se rencontre sur les Py et Do des formes de grande taille dont les
molaires inférieures ont une disposition «zébrine» (pénétration du sillon vesti-
bulaire des molaires dans le pédicule de la double boucle).

2. 11 est absent sur les Py et Do des formes de plus faible taille (E. teilbardi) et celles
dont les molaires une disposition «asinienne» (E. yunnanensis, sivalensis, namadi-
cus).

Amérique du Sud

Les observations de BouLE et THEVENIN (1920) sur le protostylide dE. insulatus de
Bolivie ont été reprises et complétées par HOFFSTETTER (1952, p. 242). Outre E. insu-
latus et E. andium (Andes équatoriennes), le protostylide a été rencontré chez
E. santa-elenae de [Equateur occidental et E. neogaens du Brésil oriental. D’aprés
HorrsTETTER (1952, p. 264—265 et 292—294) le pli est presque constant sur les
Py, Da, Dy et Dy et trés fréquent sur les Py et Py jeunes dE. andium; il est présent
sur les mémes dents usées dE. santa-elenae sauf la Dy ou il est presque effacé. Sur
les figures données par BouLE et THEVENIN (1920, fig. 57, 59 B et C, pl. XII fig. 4
et 5, pl. XIII fig. 4 et 6) le protostylide est également peu net sur la Ds alors qu’il
est présent sur les Dy et Dy.

Tablean 4

Fréquence du protostylide chez certains Equus sud-américains

D2 DsDs P2 PsPs MiM:
2 H 2 5 ] o 2 o 2 I
o ]
o o 1= o o o =} o i=1 =3
o o o = 3 b} o > 1) = s
< a = <= & = 5 A = < A = <= & =
= = s a = o s = s =

E. insulatus 4 0 10 6 60 17 8 47 55 34 62 67 8 12
E. andium § 5 10 4 40 8§ 5 21 15 71 26 5 19
E. santa-elenae 4 0 présents 3 3 6 6 5 4

Mémes abréviations que dans les tableaux précédents. Il n’y a pas de données précises
sur les Dg et Dy dE. santa-elenae.




360 Véra Eisenmann

Quelques spécimens des espéces insulatus (dont certains figurés par BoOULE et
THEVENIN 1920, pl. XII et XIII), andium et santa-elenae se trouvent a [Institut de
Paleontologie du MNHN. Ils ont été examinés ainsi que les figures données par
HorrsTETTER (1952, fig. 73, 75, 86 et 88). Les observations sont groupées sur le
Tableau 4.

Ainsi, la fréquence du protostylide sur les P varie de 40 a 100 %; elle est
encore plus forte en moyenne sur les Py et Py. Le fait le plus surprenant est sa
rareté sur les Dy dE. insulatus et santa-elenae, méme peu usées, en opposition avec
les Ps.

Discussion et conclusions

Nature du protostylide

ROUTIMEYER (1863, p. 653 et suivantes, pl. III et IV) a longuement discuté la nature
des formations accessoires sur les jugales inférieures des Equidés. Il distingue dune
part les vrais piliers basaux comme lectostylide (x) et Thypostylide de la Dy dHip-
parion (x1), dautre part les plis demail résultant de la compression dune moitié
de la dent par la dent voisine; dans cette catégorie se placent le ptychostylide (b)
ou pli caballinide, certains hypostylides (c) et les protostylides (ai). Les plis de
compression apparaltraient sur la face occlusale des le début de usure contrairement
aux vrais piliers basaux de hauteur généralement inférieure & la hauteur maximale
de la couronne. Il est incohérent de parler de «pli de compression» pour des Py ou
D2 qui n'ont en avant d’elles aucune dent «comprimane» et RUTIMEYER s’en était
lui-méme montré embarrassé; pour lui cependant, il ne s’agissait que dun cas parti-
culier et exceptionnel a lintérieur du groupe des protostylides-plis de compression
apparaissant dés le début de [usure sur toutes les jugales. En réalité il est inexact
que tous les protostylides apparaissent dés le début de [usure: ceux des dents posté-
rieures se comportent plutdt comme des «piliers basaux» que comme des «plis de
compression». Mais quels que soient les termes utilisés, il faut avouer notre ignorance
de la nature des protostylides et retenir qu’elle n’est probablement pas la méme pour
les Dg et Dg et les autres jugales, ainsi que le suggeérent les arguments suivants.

Létude du matériel actuel montre que les fréquences des protostylides des dents
antérieures et des autres ne sont pas directement proportionnelles; il semble méme
y avolr une certaine incompatibilité entre les deux structures: 8 9/o seulement des
séries dentaires A protostylides le portent a la fois sur une Py ou Dz et sur une dent
postérieure. La rareté de cette association provient en partie des influences opposées
exercées par [usure: celle-ci, comme on [a vu, tend & effacer le prostostylide des
dents antérieures et a le faire apparaitre sur les autres. Mais [influence de Tusure
n’est pas seule en cause: chez E. grevyi ou les dents antérieures méme usées conservent
un protostylide, la fréquence de son association avec un ou des protostylides
postérieurs reste inférieure & 20 %; d’autre part certaines espéces n’ont de protostylides
que sur les dents postérieures. Linfluence de [usure et celle de Tappartenance spéci-
fique s’exercent donc différemment sur les Ps ou Ds et sur les autres jugales.

Valeur discriminative du protostylide

Elle aussi différe suivant les dents. Lobservation de plus de 2300 jugales inférieures
dEguus actuels a mis en évidence le fort développement du protostylide et sa grande
fréquence sur les Py et Da du Zébre de Grévy. Par ce caractére E. grevyi s‘oppose
a presque toutes les autres espéces actuelles. Pour les dents postérieures, la figure
8 montre le comportement similaire des Zébres, Anes et Hémiones. Les différen-
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ces de ces groupes entre eux et avec le Cheval de Prjewalski demandent a étre
confirmées sur un plus grand nombre de dents 2 tous les stades dusure. Celle-ci exerce
en effet une influence certaine sur la fréquence du protostylide, notamment au niveau
des Dy et Dy. Il s’en suit que [utilisation qu’on a fait du protostylide de ces dents
pour rapprocher formes fossiles et formes actuelles (par exemple Zébres et E. stenonis)
est pour le moment abusive.

Evolution morphologique supposée du protostylide

Dans ses commentaires de [étude de RUTIMEYER, ForsyTH Major (1880, p. 107—108)
propose une interprétation différente des formations accessoires dentaires des Equidés.
Pour lui tous ces piliers et plis ont la méme signification et la méme nature. Sur les
dents peu usées, sur les lactéales et chez les espéces les plus anciennes il est plus fré-
quent d’observer des piliers isolés; sur les deuts usées, sur les définitives et chez les
espéces plus récentes les piliers ont tendance a se fondre au reste de la dent pour
devenir des plis démail, um peu comme le fait le protocone des jugales supérieures.
Pour VAN HoEPEN (1932, p. 35—36) le passage se ferait en sens inverse. Le pli situé
prés de la racine de la dent se libérerait au cours de la croissance pour devenir un
pilier isolé. Il s’agirait dune réduction aboutissant a la disparition du protostylide,
dabord sur les définitives puis sur les lactéales qui conservent plus longtemps les
caractéres ancestraux.

Au cours de [étude de plus de 3900 dents dEquus actuels et fossiles aucun proto-
stylide isolé n’a été rencontré. Qu’il s’agisse d’'une anomalie rarissime ou d’une erreur
dobservation, lexistence possible dun tel pilier ne repose que sur le témoignage de
Van HoEereN (1932, fig. 7). On ne peut donc suivre cet auteur lorsqu’il voit dans
le pilier un stade normal de régression du pli protostylide ni accepter [évolution
inverse supposée par ForsyTH Major. Chez Equus la question de la relation entre
pilier isolé et pli est sans objet.

Fréquence comparée du protostylide sur les lactéales et les définitives.
Déductions concernant Iévolution régressive ou progressive du protostylide

Le protostylide est considéré communément comme une structure en voie de régres-
sion. Aprés ForsyTH Major et VAN HoEePEN, QUINN (1955, p. 68) note la disparition
du protostylide dans toutes les lignées d’Equidés; elle s’y observerait indépendamment
comme une tendance héritée en commun se manifestant a retardement.

Chez Equus, en labsence de lignées évolutives certaines et bien documentées, cette
opinion n’est fondée que sur les propositions suivantes: le protostylide est plus fréquent
sur les lactéales que sur les définitives; les lactéales, plus archaiques que les définitives,
conservent plus longtemps un protostylide voué a la disparition (elles seraient en
retard dans ’acquisition d’un protostylide en voie de développement).

Le matériel observé dans ce travail apporte les éléments suivants : 1. la fréquence
du protostylide des Dy dépasse celle des Py chez les Zébres, E. tabeti et E. manri-
tanicus, linverse est vrai pour les Chevaux, les Anes, E. insulatus et E. santaelenae,
la fréquence est la méme chez E. andium, pour les autres espéces fossiles la situation
est inconnue faute dun matériel suffisant; 2. le protostylide est plus fréquent sur les
lactéales postérieures que sur les P3Py de toutes les espéces actuelles et de la plupart
des espéces fossiles bien documentées, font exception E. insulatus et E. santa-elenae
ou la fréquence est la méme sur les deux types de dents et E. andium ou elle est
plus forte sur les P3Py.

Ainsi chez les Equus sud-américains la premiére proposition est infirmée. Si on
admet la seconde, labsence de protostylide sur les Dy et sa grande fréquence sur les
P2 dE. insulatus suggére une acquisition progressive. Chez E. andium descendant
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possible dE. insulatus (HOFFSTETTER 1952, p. 312) la fréquence du protostylide sur
les Py a encore augmenté et les Dy ont acquis a leur tour un protostylide fréquent
(fig. 9). Les résultats sont donc cohérents. En revanche il est surprenant de trouver
chez E. andium une diminution des protostylides des D3Dy en méme temps qu’une
augmentation de leur fréquence sur les P3Pys. Cette anomalie résulte peut-étre dun
nombre insuffisant de spécimens.

Dans le cas d’E. tabeti les deux propositions conduisent a supposer la régression
du protostylide des dents postérieures et ne laissent entrevoir aucune filiation avec
les formes asiniennes ou hémioniennes dont il est proche par son squelette: chez
E. asinus et les Hémiones le protostylide — en voie de disparition — reste néanmoins
plus fréquent que chez E. tabeti (fig. 10). La méme contradiction apparait pour
E. mauritanicus comparé a E. zebra et E. burchelli; en outre pour cette derniére
espece le protostylide serait en régression sur les dents antérieures alors quil est
totalement absent chez E. mauritanicus (fig. 10). Pour les deux espéces fossiles
dAfrique du Nord il faut donc rejeter tout lien phylétique avec les espéces actuelles
qui leur ressemblent ou admettre que les deux propositions ne sont pas valables.

Yo %o
100 ~—— E. Insulatus 100 A +++ € Mauritanicus
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Fig. 9. Pourcentage de protostylides sur les
diverses dents dE. insulatus et de son des-

cendant possible E. andium

de plus dun an

Fig. 10. Pourcentage de protostylides sur les
diverses dents dEquus actuels et fossiles Agés

En faveur de Thypothése inverse (apparition du protostylide sur les lactéales
dabord, sur les définitives ensuite) plaident les faits suviant.

Gromova (1949, 2e partie, p. 110) note que les stylides semblent se développer
plutét qu’involuer chez les Hipparions tout en étant demblée plus forts sur les
lactéales que sur les définitives.

En Afrique de [Est les Eguus qu’on peut supposer a [origine dE. grevy: n’ont
pas de protostylide sur les P> mais sur une Dz au moins.

En Europe le protostylide est absent sur les P> des formes les plus anciennes mais
présent sur une Dy (Pardines) et sur les P2 de gisements plus récents (Terranova,
Senéze, Bucine).

Si on admet cette seconde hypothése, rien ne s’oppose plus a la dérivation d'Anes
ou dHémiones & partier dE. tabeti ni de Zébres (autres que le Zébre de Grévy) a
partir d’E. mauritanicus: pour toutes les dents protostylides sont plus fréquents
chez les formes actuelles correspondantes (fig. 10).
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A Theure actuelle il est impossible de choisir entre les deux hypothéses faute de
données suffissantes pour dautres groupes. D’autre part, quelle que soit [hypothése
envisagée, une partie des observations (Amérique du Sud ou Afrique) reste sans
explication cohérente.

Aussi bien des questions concernant la nature et evolution du protostylide restent
posées. Il faut y ajouter celles qui se rapportent a son rdle fonctionnel éventuel et
A ses relations avec environnement. En particulier il est curieux de constater que les
protostylides sont trés fréquents chez les Equus sud-américains et certains Zébres
et que c’est aussi parmi les Zébres et chez les Eguus sud-américains qu’on observe
des incisives inférieures dépourvues de cornets (HOFrSTETTER 1950; EISENMANN et
DEe Gruir 1974).
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Résumé

Lobservation de prés de 4000 jugales inférieures dEquus actuels et fossiles a mis en évidence
la forte fréquence et les grandes dimensions du protostylide des P2 et D2 dun Zebre
actuel: E. grevy:i. Par sa constance ce caractére acquiert une valeur diagnostique certaine.
Sur les autres dents et particuliérement sur les Dy et Dy, la fréquence du protostylide
parait déterminée par le degré d'usure plus que par lappartenance systématique. La nature du
protostylide et son évolution — régressive ou progressive — sont discutées a ’aide de données
obtenues chez les Zebres, les Anes, les Hémiones et les Chevaux de Prjewalski actuels ainsi
que certaines espéces pléistocénes non caballines dAfrique, Europe, Asie et Amérique du Sud.

Summary

The protostylid: systematic value and phyletic significance in recent and fossil species of the
genus Equus (Perissodactyla, Mammalia)

The study of nearly 4000 lower cheek teeth of recent and fossil Eqguus species shows the
outstanding frequency and size of the protostylid on the Py and D5 of E. grevyi. There are
no such differences among the other teeth of recent species. On the Dy and D, the proto-
stylid occurrence seems to be very much dependent from the degree of abraison and cannot
be considered of great systematic value. Nature and regressive or progressive evolution of
the protostylid are discussed in the light of data obtained from recent Zebras, Asses, Half
Asses and wild Horses as well as from some non-caballine African, European, Asiatic and
South-American pleistocene species.
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Zusammenfassung

Das Protostylid: systematischer Wert und phylogenetische Bedeutung bei rezenten und
fossilen Arten der Gattung Equus (Perissodactyla, Mammalia)

Das Studium von etwa 4000 Unterkieferzihnen rezenter und fossiler Eguus-Arten zeigt,
dafl bei E. grevyi das Protostylid der Py und Dy ganz besonders hiufig und auch stark aus-
gebildet ist. Seiner Konstanz wegen kommt diesem Merkmal ein entscheidender diagnostischer
Wert zu. Bei den anderen Zihnen, und ganz besonders bei Dy und D, scheint die Frequenz
des Protostylids mehr vom Grad der Abkauung als von der systematischen Zugehdrigkeit der
Arten abhingig. Das Wesen des Protostylids und seine regressive oder progressive Stammes-
geschichte werden an Hand von Beobachtungen bei Zebras, Eseln, Halbeseln, Przewalski-
pferden und gewissen pleistozinen nichtcaballinen Arten aus Afrika, Europa, Asien und
Stidamerika diskutiert.
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